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Evolutionsstufen in der Ausbildung komplexer Wirt-Para-
sit-Systeme, dargestellt an der Kaferfauna der Disteln*

H. ZWOLFER
Mit 1 Abbildung

Zwarsind die bereits im Perm nachweisbaren Kéfer eine alte Insekienordnung, jedoch tragt
zu der ungeheuren Artenfille dieser Gruppe vor allem eine relativ junge Teilgruppe, nam-
lich die im spéten Jura oder der Kreidezeit entstandenen Cucujiformia (ca. 150 000 Arten)
bei. Die wichtigsten Familien der Cucujiformia, die Cerambicidae, Chrysomelidae, Curcu-
lionidae und Nitidulidae, leben praktisch alle phytophag an,,modernen* Pflanzengruppen,
insbesondere an Angiospermen. Damit hangt der im Tierreich einmalige Evclutionserfolg
der Kéfer weitgehend damit zusammen, daB es ihnen von der Kreidezeit an gelang, die
durch die Entfaltung der Angiospermen entstandene neue ,, Markiliicke" auszunutzen. Ein
wesentlicher Aspekt der Evolution vieler Kafertaxa ist damit das Verhéltnis zu ihren Wirts-
pflanzen und die jeweilige ,,Besiediungsgeschichte”, die zu den heutigen Pflanzen-Insek-
ten-Komplexen geflihrt hat.

Als Beispiel fiir evolutionsbiologische Vorgénge, die die ,,Besiedlungsgeschichte* einer
Pflanzengruppe kennzeichnen, soll hier die Kaferfauna der ,,Disteln dienen. Als ,,Disteln”
wollen wir dabei alle Vertreter der Tribus Cardueae (Familie: Asteraceae) bezeichnen, also
insbesondere die Arten der Gattungen Cirsium, Carduus, Onopordum, Arctium, Centau-
rea, Carlina, Echinops. Die Besiedlung der Disteln, also die Ausbildung spezielier Anpas-
sungen an die jeweiligen Wirtspflanzen und die Entstehung neuer, in ihren Wirtsbeziehun-
gen spezialisierter Arten erfolgte offensichtlich in einer Reihe von Einzelschritten. Eine
vergleichende Untersuchung der Kaferfauna erlaubt es, drei Etappen der Besiedlungsge-
schichte zu rekonstruieren: Die Pionierphase, die ,,Briickenkopfphase” und die Entfal-
tungsphase: Diese 3 Etappen, die zur Co-evolution einer Kafergruppe mit inrer Wirtspflan-
zengruppe flihren kdnnen, sollen an den foigenden Beispielen erdrtert werden.

1. Epilachna pustulosa Kono (Coccinellidae).

Auf der Insel Hokkaido konnten WATANABE & SUSUKI (1965) eine Rasse dieses phytopha-
gen Marienkéfers nachweisen, die im Larvenstadium und als erwachsenes Tier eine ausge-
sprochene Préferenz fiir japanische Disteln der Gattung Cirsium zeigt. Die Larven von E.
pustulosa haben eine ahnliche Lebensweise wie unsere Cassida-Arten, von denen in der
Palearktis eine Gruppe (C. rubiginosa Milier und verwandte Arten) eng mit verschiedenen
Cardueae-Gattungen vergesellschaftet ist. Demgegeniiber tritt die Distel-Rasse von £. pu-
stulosa nur in einem begrenzten geographischen Gebiet auf, die spezielle Praferenz fur
Cirsium-Blatter ist bei E. pustulosa-Rassen auf den anderen japanischen Inseln nicht
nachweisbar und irgendwelche Anpassungen an Cirsium als Wirtspflanze scheinen nicht
vorzuliegen. Damit kann die Hokkaido-Rasse von E. pustulosa als Modell eines phytopha-
gen Insekts in der Pionierphase der Besiedlung einer Pflanzengruppe angesehen werden.
Ob eine solche Situation evolutionsbiologische Folgen zeitigt, ob also die betreffende
Pflanzengruppe zu einem Entfaltungsfeld fiir den Phytophagen wird, hangt natrlich von
zahlreichen Faktoren ab, nicht zuletzt von dem AusmaB, in dem andere Phytophagen die-

* Kurzfassung eines Vortrages, der auf der Tagung der Rheinischen Coleopterologen am 10./11. 11. 1979 im FUHL-
ROTT-Museum gehalten wurde.
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ses Feld bereits besetzt haben. Im Falle der E. pustulosa hat dies bereits eine Gilde von
Blattk&ferarten der Gattungen Cassida und Lema, die im Larven- und Imaginalstadium als
Nahrungsspezialisten frei auf den Blattflachen von Cirsium-Arten fressen, getan.

2. Sphenoptera (Chilostetha) jugoslavica Obenb. (Buprestidae)

Die zahlreichen Vertreter der Untergattung Chilostetha, zu der S. jugoslavica gehért, sind
typische Steppentiere, deren Larven in Stengeln und Wurzeln von Steppenpflanzen minie-
ren.S. jugoslavica lebt als Larve im pontischen Bereich in den Wurzelstécken der Rosetten
von Centaurea diffusa. Die Art wurde im Zuge der biologischen BekdmpfungsmaBnahmen
erfolgreich in Kanada gegen C. diffusa eingeblrgert. Voraussetzung hierflir war der Nach-
weis einer spezifischen Bindung an die Wirtspflanze (ZWOLFER 1976). Zwar fressen die
Imagines von S. jugoslavica an verschiedenen Pflanzenarten, aber eine Eireifung erfolgt
nur,wenndie ¢ ¢ C. diffusa-Blatter als Futter verfligbar haben. Eine korrekte Eiablage, die
Voraussetzung fir das erfolgreiche Eindringen der Junglarven in die Pflanzenwurzel, er-
fordert spezifische Strukturen, wie sie bei C. diffusa-Rosetten vorliegen. Die Eidiapause ist
eng mit der sommerlichen Ruheperiode der C. diffusa-Rosetten korreliert: Ein Wachstum
der Rosettenblatter wahrend der Eiperiode von S. jugosiavica (wie man es beispielsweise
unter Gewachshausbedingungen erzwingen kann) flihrt zur Zerstérung der Eier. Das Ver-
halten der frisch geschliipften Erstlarven ist spezifisch auf C. diffusa-Rosetten abgestellt.
Im Spatsommer erzeugt die Larve dann eine spindelférmige Wurzelgalle, in der die weitere
Entwicklung und Verpuppung erfolgt. Die der Gallbildung zugrunde liegende physiclogi-
sche Anpassung an den Wirt ist eine Spezialisierungserscheinung, die auf eine bereits lang
bestehende enge Assoziation zwischen S. jugoslavica und C. diffusa hinweist. Einen Hin-
weis daflir bietet auch das Vorkommen spezialisierter Hymenopterenparasitoiden an S. ju-
goslavica. Im Gegensatz zu E. pustulosa ist also S. jugosl/avica eine hochgradig an ihre
Wirtspflanze angepaBte Phytophagenart. Morphologische, physiologische, ethologische
und bionomische Merkmale von S. jugosl/avica sind nicht nur mit dem Chemismus und der
Struktur, sondern auch mit dem charakteristischen Entwickiungsgang der Wirtspflanze so
integriert, daB eine stabile Bindung vorliegt. S. jugolsavica kann man sich damit ais ein Bei-
spiel fir die ,,Briickenkopfphase* in der Besiedlung einer Pflanzengruppe vorstellen. Al-
lerdings ist es der Gattung Oberea (Chjlostetha) nicht gelungen, diesen Briickenkopf, den
sie mit ihrer Art S. jugoslavica im Bereich der Cardueae errichten konnte, ,,auszubauen®,
denn eine Artaufspaltung, die zu einer Gruppe von Distelbewohnern geflihrt hétte, ist hier
nicht erfolgt.

3. Vertreter der Cleoninae {Curculionidae) als Distelbewohner

Neben Artengruppen der Riisselkéfergattungen Apion und Ceutorhynchus haben vor al-
lem Vertreter der Riisselkédfer-Unterfamilie der Cleoninae die Cardueae besiedelt und als
Plattform fiir Speziationsprozesse beniitzt; sie stellen damit ein Beispiel fir die ,,Entfal-
tungsphase* in der Besiedlungsgeschichte einer Wirtspflanzengruppe durch Phytophage
dar. Dabei sind in drei getrennten VorstéBen jeweils unterschiedliche Strukturteile der
Wirtspflanzen erschlossen worden. Die Tribus Cleonini, ein Taxon, dessen Vertreter als
Larve in den Wurzelstdcken und in der Stengelbasis zahlreicher Pflanzen lebt, hat sich in
den Gattungen Cleonus und Cyphocleonus auf den Befall von Wurzelstdcken der Cardu-
eae spezialisiert. Die Tribus Lixini hat in der umfangreichen, morphologisch und ernéh-
rungsphysioiogisch auf das Ausbeuten von Stengeln krautartiger Pflanzenarten angepaB-
ten Gattung Lixus eine Untergattung (Lixochelus) entwickelt, deren Vertreter wirtsspezi-
fisch an Cardueae-Arten gebunden sind. Bei den Cleonini und bei Lixus lag die larvale Le-
bensweise (Befall von Wurzeln bzw. Pflanzenstengeln) bereits als Praadaptation fir die
Besiedlung der Distelgruppe vor. Bei einer weiteren Gattungsgruppe der Lixni (Larinus-
Rhinocyllus-Bangasternus) wurde die larvale Lebensweise offensichtlich erst im Zusam-

127




menhang mit der Besiedlung der Distein und der Entfaltung auf der Basis dieser Wirts-
gruppe ausgebildet: Hier werden die Blutenkdpfe der Cardueae befallen, wobei Blijten?o-
den, Einzelbiliten und Achénen (Samen) als Nahrung flir die Larve dienen und der Hun-
kelch des Blltenkopfs ein Schutzgehaduse fir Larve und Puppe darstellt. .
Die groBe, tber 100 Arten zahlende Gattung Larinus erstreckt sich mit ihrem Verbrei-
tungsareal nahezu Uiber das gesamte urspriingliche Areal der Cardueae, wobei die hochste
Artendichte von Larinus (6stliches Mediterrangebiet und Vorderasien) mit der Region der
hbchsten Formen- und Artenvielfalt der Cardueae (ibereinstimmt. Alle vier Untertriben der
Cardueae (Carduini, Centaureini, Carlinini und Echinopini) und nahezu alle Distelgattun-
gen werden von einer oder mehreren Larinus-Arten befallen. Bestimmte Larinus-Arten-
gruppen (etwal. carlinae O, L. jaceae F.und L. sturnus Schall.) haben sich auf das Anboh-
ren und die Eiablage von noch geschlossenen Cardueae-Bliitenképfen spezialisiert; d"e
? @ dieser Arten haben schlanke, gebogene Riissel, deren Lange mit der GréBe des jeweils
flir die Eiablage benutzten Distelkopfs (ibereinstimmt. Die oben genannten drei Arten pele—
gen entsprechend ihrer KérpergréBe und der RiUssellange der € ¢ Distelarten mit klemen
bzw. mittleren oder groBen Bliitenkdpfen. Im Gegensatz zu diesen , Knospenstechern
stehen Larinus-Arten wie L. obtusus Gyll. oder L. turbinatus Gyll., die durch den Be‘_S'tZ
plumper und relativ stumpfer Riissel gekennzeichnet sind: Hier bohrt das ¢ fiir die Eiab-
lage keine Eihéhle in den geschlossenen Kopf, sondern schiebt das Ei zwischen die Einzel-
bliten des getffneten Bliitenkopfs. Da diese Larinus-Arten ein spateres Blitenkopfsta-
dium ausbeuten als die Knospenstecher, kénnen Larinus-Arten der beiden biologischen
Gruppenim gleichen Habitat dieselbe Wirtspflanzenpopulation befallen, ohne sich gegen-
seitig alizusehr ins Gehege zu kommen. Eine andere Situation liegt dort vor, wo zwei Lari-
nus-Arten derseiben biologischen Gruppe und &hnlicher Wirtspflanzenspektren zusam-
men vorkommen: Hier haben sich lokale Rassen gebildet, die jeweils andere Wirtspflan-
zenarten befallen, also sich ,,gegenseitig aus dem Weg gehen* (ZWOLFER 1977). .
Es haben also wahrend der hichst erfolgreichen Besiedlung der Cardueae durch die Rils-
selkafergattung Larinus vier 6kologische Differenzierungsprozesse stattgefunden, durch
die die Gkologischen Nischen der zahlreichen Larinus-Arten voneinander abgegrenzt wer-
den: 1. Erndhrungsphysiologische Differenzierungen auf die vier Cardueae-Untertriben
sowie einzelne Gattungen und Gattungsgruppen. 2. innerhalb einer Wirtspflanzengat-
tungsgruppe: Spezialisierung auf den Befall von Wirtsarten mit unterschiedlich groBen
Blitenképfen. 3. Innerhaib einer Wirtspflanzenart: Spezialisierung auf das Knospensta-
dium bzw. das Stadium des erbliihten Kopfes. 4. Bei weitgehend gleichen 6kologischerl
Gesamtnischen: Ausbildung lokaler Rassen mit jeweils abweichender Wirtswahl (8 kologi-
sche Kontrastbetonung).

Zwei nahe mit Larinus verwandte und ebenfalls ausschlieBlich in den Bliitenképfen von
Carduae briitende Lixini-Gattungen sind Rhinocyllus und Bangasternus, wobei die erst-
genannte Gattung insbesondere Disteln der Cirsium-Carduus-Silybum-Gruppe befallt,
wéhrend Bangasternus bislang nur von den Képfen von Centaurea nachgewiesen worden
ist. Die Vertreter der beiden Gattungen haben die sonst bei den Lixini (und bei fast alien an-
deren Russelkéfern) Ubliche Art der Eiablage in das Innere der Wirtspflanze aufgegebe'_'“
Sie kleben ihre Eier auBen an den Hiillkelch der Bliitenkdpfe ihrer Wirte und bedecken d.|e
Eier dann mit einer schiltzenden Platte aus zerkleinerter Pflanzensubstanz, die durch ein
Sekret zusammengeleimt wird. Da der Riissel bei diesen beiden Gattungen nicht mehr als
Werkzeug bei der Eiablage gebraucht wird, ist er gewissermaBen ,,degeneriert”, d. h. kurz
und stumpf geworden. Uber die Biologie von Bangasternus-Arten ist relativwenig bekannt.
Rhinocyllus hingegen ist intensiv untersucht worden, denn im Verlauf einer biologlisc_hen
Bekampfungsaktion gegen eingeschieppte Disteln aus der Gattung Carduus ist R. co1/CUS
mit groem Erfolg in Kanada und den USA eingebiirgert worden (ZWOLFER 1980). Potenti-
ell sind Rhinocylius und bestimmte Larinus-Arten als Larve Raum- und Nahrungskonkur'
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renten, da sie im selben Blltenkopf eines Wirts (etwa der Distel Carduus nutans) zusam-
men vorkommen kénnen. Dabei ist die Larinus-Art konkurrenzkraftiger, wahrend Rhino-
cyllus mit seiner geringeren KérpergroBe seinen Konkurrenznachteil durch eine gréBere
Zahl von Larven pro Bliitenkopf etwas ausgleichen dirfte. Wichtiger fUr die Koexistenz der
beiden konkurrierenden Gattungen erscheint aber der Umstand, daB ihre Parasitoiden-
Komplexe unterschiedlich sind. Durch seine abweichende Art der Eiablage und durch ei-
nen von Larinus abweichenden gebauten Verpuppungskokon gerat Rhinocyllus conicus
in den Bereich anderer parasitischer Hymenopteren und damit anderer Mortalitatsfakto-
ren. Von einander unabhéngige Mortalitatsfaktoren sind aber bei sonst identischen ékolo-
gischen Nischen eine ausreichende Basis fiir eine stabile Koexistenz von Nahrungskonkur-
renten (ZWOLFER 1975).
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Abb. 1: Die Besiedlung unterschiedlicher Strukturteile der Cardueae durch Vertreter der
Cleoninae.
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Unter den Rhinocyllus-Parasitoiden ist besonders Pterandrophysalis levantina Nov. inter-
essant: Diese morphologisch sehr auffdllige monotypische Erzwespengattung ist bislang
nur von Rhinocyllus-Eiern an Distelkdpfen nachgewiesen worden, wobei die Vergesell-
schaftung zwischen Wirt und Parasit sehr eng und konstant ist. Die im Zuge der Besiedlung
der Cardueae erfolgten physiologisch-biologisch-morphologischen Spezialisierungen
von Rhinocyllus haben hier als Nebeneffekt offenbar die Evolution einer markanten Parasi-
toiden-Gattung ergeben. .

Abb. 1 gibt die ,,Besiedlungsgeschichte* der Tribus Cardueae durch die Risselkéfer-Un-
terfamilie der Cleoninae schematisch wieder. Wenn man die Strukturteile Wurzelstock und
Wurzelhals, Stenge! und Blltenkopf der Wirtspflanzen betrachtet, so darf festgestellt wer-
den, daB den Cleoninae die Besetzung samtlicher ,,Stockwerke* der Distein gelungen ist.
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